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Изменчивость признаков рисунка, скульптуры и формы раковин Руеіѕѕела роутогрйа в европейской и се- 
вероамериканской частях современного ареала. Протасов А. А. — Рассмотрены особенности фенотипов 
Гүеіѕѕепа роіутогрһа РаПаѕ по признакам рисунка раковины, интенсивности окраски, ее формы на 
примере 16 популяций из Европы и Северной Америки. Обоснована точка зрения о южноевропей- 
ском происхождении популяций дрейссены Северной Америки. 
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Введение 


Моллюск дрейссена ( Рғеіѕѕепа ро/утогрћа РаПаз) уже в течение 200 лет расширяет свой ареал (Старо- 
богатов, Андреева, 1994; Могќоп, 1997), заселив многие водоемы Европы. С начала 90-х гг. этот вид интен- 
сивно расселяется и в водоемах Северной Америки. Его распространение по водоемам Европейского кон- 
тинента, а также источники заселения Американского материка неоднократно дискутировались (Биочино, 
Слынько, 1990; Зтипоуа, Віосһіпо, Міпоргайоу, 1993). 

Изменчивость интенсивности окраски, рисунка, скульптуры раковины исследовалась нами (Протасов, 
Горпинчук, 1997; Ргоѓаѕоу, 1997; Протасов, 1998) и другими авторами (Биочино, 1994). Однако по поводу 
принципов выделения фенов и описания изменчивости рисунка раковины нет единого мнения, и вопрос 
этот требует дополнительного рассмотрения. 

Мы считаем, что в основе формирования рисуночно-скульптурного фенотипа дрейссены лежат 5 ис- 
ходных морф (верхний ряд на рисунке 1). При различной интенсивности темного пигмента (О) и светлого 
фона (С) рисунок формируется по концентрическим дугам и/или по радиусам, а также в виде нерегуляр- 
ных пятен. Снижение интенсивности темного рисунка на светлом фоне до его исчезновения приводит к 
появлению раковины чисто светлой (С), а полная пигментация приводит к формированию чисто темной 
раковины (О.). Сочетания основных типов формирования рисунка и создают все его разнообразие. Так, 
наличие темного безрисуночного поля и светлого, разделенного радиально (Е) может быть дополнено, на- 
пример, дуговидным рисунком (ЕС). Если радиальные смещения на дуговидном рисунке имеют локальный 
характер, формируется рисунок зигзагообразный (Е), волнообразный (1) или лучевой (К). Очень крупный 
зигзагообразный рисунок может быть представлен в виде его отдельного варианта (Н). 

Раковина может быть гладкой, то есть скульптура раковины отсутствует. Но если скульптура имеется, 
то представлена либо радиальными кольцами нарастания (М), либо вмятинами или бугорками (М). 


Материал и методы 


Рассматриваемый в данной работе материал получен в 16 точках современного ареала дрейссены 
(табл. 1, рис. 2).Для описания элементов рисунка (фенов) использовали буквенную схему (рис. 1) (Прота- 
сов, Горпинчук, 1997); степень меланизации (преобладание более светлых или более темных участков в 
рисунке раковин) определяли по 7 градациям с помощью предложенного ранее коэффициента меланиза- 
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Рис. 1. Схема формирования фенотипов рисунка и скульптуры раковины Д/ией5епа ройутотрйа (объяснения в 
тексте). 


Нь. 1. Ѕсһете оЁ раќегп апа зсиреаге рћепоѓуре юг оп Вей оЁ Рие55епа роутогтрйа. 


ции (К„), рассчитываемого как сумма произведений частот каждой из семи градаций меланизации и кон- 
стант от 0 до 1, при допущении, что переход к каждой более меланизированной градации увеличивал кон- 
станту на 1/6 (Протасов, 1998). Сходство в распределении частот фенов, а также их сочетаний (фенотипов) 
определяли по показателю сходства — г и критерию идентичности — І Л. А. Животовского (1982), а также 
по показателю — [1 (Неагіск, 1975). Кроме рисунка и интенсивности окраски изучали также особенности 
формы, скульптуры раковины. С каждой станции были отобраны по 100 особей размером от 6 мм в естест- 
венном (как в природе в данной популяции) соотношении размерных групп (с шагом 5 мм). Всего обрабо- 
тано около 3200 раковин моллюсков. 


Результаты и обсуждение 


Общий тон окраски раковин во всех исследованных точках ареала различался 
мало: рисунок формировался в основном из элементов от темно-охристого до олив- 
ково-черного цвета на светлом охристом или сером фоне. Следует отметить очень 
малую изменчивость по цвету раковины: если между отдельными точками были отли- 
чия в отмеченном выше диапазоне цветовых вариаций, в пределах одного водоема 
моллюски не отличались по общему цвету раковины. 
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Рис. 2. Расположение исследованных популяций в европейской (а) и американской (6) частях ареала Рреіѕѕеиа 
ротогрйа. 


Но. 2. Іпуеѕііваѓеа роршайоп 1осаНоп іп Еигоре (а), апа Атегісап (6) рагіѕ оЁ Ртіѕѕепа роутогрйа агеа1. 


Доля светлых раковин с малозаметным светлым рисунком (С,+любой рисунок, 
например С) в популяциях была невысокой, однако в оз. Волви достигала 23%. Сле- 
дующая градация — С,р, (преобладание светлого фона над темным рисунком) — 
достигает здесь и в американской популяции № 16 уже 40%. В большинстве же попу- 
ляций преобладали сочетания СО, то есть одинаковые площади на раковине темно- 
го рисунка и светлого фона (рис. 3). Доля темных без рисунка и светлых раковин бы- 
ла незначительной: наибольшая — (около 10%) — в днепровской популяции (№ 1), в 
других она составляла не более 1%, либо они полностью отсутствовали. 

Максимальные значения коэффициента меланизации отмечены для популяций 
№ 1 (р. Днепр) — 0,669, № 5 (Можеславский канал) — 0,616, № 13 (оз. Онтарио) — 
0,604; наименьший коэффициент — 0,341 отмечен для дрейссены оз. Волви. В на- 
правлении с востока на запад, а также с севера на юг в популяциях имеется слабо 
выраженная тенденция снижения коэффициента меланизации. 

Изменчивость и разнообразие рисунка раковины определяли частотами фенов 
Е-1, учитывая ростовую и другую скульптуру (фены М и №). Из фенов рисунка час- 
тота встречаемости была наибольшей у дуговидного элемента С (до 0,653), волнооб- 
разного Ј (до 0,312) лучевидного К (до 0,310). Следует отметить, что в североамери- 
канских популяциях частота фена С была выше, чем в большинстве европейских: 
0,5910+0,0570 и 0,4430+0,0601, соответственно; в то же время, в европейских (за ис- 
ключением оз. Волви) явно выше частота фена К — 0,2245+0,0827 против 
0,1117+0,0233 в американских популяциях. 


60 А. А. Протасов 


частоты градации меланизации 


С2 С26 С2р01 С101 С102 026 02 
градации меланизации 


Рис. 3. Распределение частот градаций меланизации в исследованных популяциях Рие5епа роутотрйа (после- 
довательность как в таблице 1). 


Не. 3. Егедиепсіеѕ оҒ т@аттайоп 1еуе! іп роршаНоп Рреіѕѕепа ройутотрйа (ѕиссеѕѕіоп аз іп ќабіе 1). 


Оценка внутрипопуляционного разнообразия по показателю среднего числа морф 
п СЖивотовский, 1982) позволяет сделать заключение о значительных различиях меж- 
ду популяциями. При расположении популяций с востока на запад имеет место об- 
щее снижение показателя и. В целом при достаточно большом диапазоне и среднее 
значение для европейских популяций несколько больше (4,6476+0,800), чем для аме- 
риканских (4,0978-0,530). При расположении на графике значений р с севера на юг 
можно проследить для европейских популяций сначала повышение от 3,580 (популя- 
ция 2) до 6,136 (популяция 1), а затем снижение (рис. 4). 
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Рис. 4. Изменения значений показателя и в популяциях при их расположении с севера на юг. 


Е. 4. Тһе сһапре оЁ р уаіџе іп роршаНопз гот пов ќо ѕоиќћ. 
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Рис. 5. Частоты фенов Е—М№, усредненные для популяций, сходных по критерию г: 13—16 (а); 2, 4, 8 (6); 1 (в); 
7, 9 (г); 3, 5, 6, 10, 11 (9); 12 (е). Масштаб логарифмический. 


Но 5. Егедиепсіеѕ оЁ рһепеѕ Е-М, теап Юг ѕітіаг іп сгіќегіоп г роршаНопз: 13—16 (а); 2, 4, 8 (6); 1 (в); 7, 9 (г); 3, 
5, 6, 10, 11 (9); 12 (е). Гое ѕсаІе. 


Изменения доли редких морф в популяциях (показатель В; Животовский, 1982) в 
целом были незначительными (около 0,30), и только в популяции 10 (Женевское озе- 
ро) отмечена меньшая величина (0,202+0,036), а для одной из американских 
(№ 15) — большая (0,447+0,049). 

Можно выделить «оригинальные», имеющие по показателю І наименьшие сред- 
ние показатели, т. е. наименьшее сходство с прочими: популяция оз. Волви (0,7815), 
оз. Инско (0,8861), в то время как для других показатель был выше (0,9100). Для по- 
казателя сходства г учитывали минимальные значения для каждой популяции (то есть 
наибольшую близость г к 1) в том случае, если критерий І был меньше табличного 
значения х?. Для двух популяций (оз. Волви и р. Днепр) все значения г (сходство с 
другими станциями) были с большой достоверностью (р>0,999) отличны от 1. 

Результаты сравнения по г показали, что американские популяции образуют от- 
дельную группу, а в европейских можно выделить 3 группы и 2 самостоятельные точ- 
ки с характерными для каждой частотами фенов (рис. 5). 

Для американских популяций характерны наибольшие частоты фена С, невысо- 
кие значения частот фена К, для популяций 7 и 9 отмечена повышенная частота фена 
Е (зигзагообразный рисунок) и пониженная частота волнообразных (У) элементов 
рисунка. Из европейских популяций северо-западная группа (2, 4, 8) отличается от 
юго-западной (3, 5, 6, 10, 11) большей частотой фена Ј, но меньшей С, а также 
меньшей частотой фена Т, отсутствием фена Е и скульптуры. Для популяций из 
р. Днепр и оз. Волви характерно увеличение частот фена М — ростовой скульптуры в 
виде колец нарастания раковины. 

Частоты отдельных элементарных признаков являются характеристикой популя- 
ции, и в определенном сочетании они создают фенотип, свойственный каждой особи. 
Частоты фенотипов в популяции могут быть рассмотрены самостоятельно и как час- 
тоты фенов. 

Как наиболее распространенные и часто встречающиеся можно выделить 6 фено- 
типов (без учета градаций показателей С и р): СОО/К, СООТ, ср], СОК, срок, 
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Рис. 6. Соотношение частот фенотипов рисунка в популяциях. 


Біо. 6. Егедиепсіеѕ оЁ рћһепоѓуреѕ іп роршайопв. 


СРО. Только в 4 популяциях доля других фенотипов была существенной — более 
30% (рис. 6). 

В некоторых популяциях доминирование одного фенотипа значительно, напри- 
мер, фенотипа СЮСЈК в популяции 8, СОС в популяции 10 — более 50%. В других 
же отсутствует выраженный доминирующий фенотип, как, например, в популяции 
оз. Нарочь или оз. Женевском. 

Для сравнения популяций по частотам фенотипов были проведены расчеты пока- 
зателя сходства г и критерия идентичности [. Американские популяции с доминиро- 
ванием фенотипа СОС представляют собой единую группу при значительном сходст- 
ве между собой (при общем сходстве отсутствие в популяции 15 фенотипа СО] не- 
сколько снижает ее сходство с другими американскими). 

Группа европейских популяций далеко не однородна. Большим сходством обла- 
дают популяции озер Боденского и Мозель (7 и 9) — сходство по частотам фенов 
совпадает с распределением фенотипов. Кроме сходства в распределении указанных 
выше фенотипов у них сходны и «прочие» — это фенотипы СОРО. 

Сильное доминирование фенотипа СОО/ЛК характерно для популяции 
оз. Маарсевен (8). Критерий идентичности был меньше у? в группе популяций 6, 10, 
11, что свидетельствует об их сходстве. Также сходными по составу и частотам фено- 
типов оказались популяции 2 и 3 (оз. Нарочь и оз. Ханча). Состав фенотипов сохра- 
няется, но все более увеличивается доля фенотипа СОСЈК в ряду оз. Нарочь-Ханча- 
Инско-Маарсевен, т. е. с востока на запад. 

Группы выделенных фенотипов можно разделить и по другому критерию — 
имеющие фен Ј в сочетании с другими и фен С. Соотношение суммарных частот 
этих фенотипов в американских популяциях ниже 1, то есть явно преобладают «С- 
фенотипы». В европейских популяциях, при расположении их в направлении север- 
юг (табл. 1) прослеживается четкая тенденция снижения показателя Ј/С, то есть доли 
Ј-фенотипов к доле С-фенотипов. 
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Таблица 1. Соотношения Ј- и С-фенотипов в европейских и североамериканских популяциях при располо- 
жении их с севера на юг 


Та е 1. Јава С рһепоѓуреѕ гаќіо іп Еџгоре апі Атегісап роршайоп$ іп Мог ќо Ѕоиёћ @тесйоп 


Популяция Водоем Страна < 
2 оз. Нарочь Беларусь 1,52 
4 оз. Инско Польша 2,70 
3 оз. Ханча Польша 1,45 
8 оз. Маарсевен Нидерланды 4,14 
Б; канал Можеславский Польша 0,43 
1 р. Днепр Украина 0,26 
6 водохр. Зиливка Чехия 0,67 
9 оз. Мозель Франция 0,37 
7 оз. Боденское Германия 0,69 
10 оз. Женевское Швейцария 0,75 
11 оз. Гарда Италия 0,80 
12 оз. Волви Греция 0,13 
13 оз. Онтарио Канада 0,43 
14 оз. Эри Канада 0,67 
15 оз. Лун Лэйк США 0,69 
16 оз. Уайт Стар США 0,46 


Увеличение к югу частот фенотипов с дуговидным рисунком отмечено и для Вос- 
точной Европы (Биочино, 1994). Явно выраженное преобладание дуговидного рисун- 
ка у американской дрейссены может свидетельствовать об южно-европейском источ- 
нике заселения американских водоемов, хотя и своеобразие условий среды, безуслов- 
но, нашло свое отражение в характере изменчивости. Следует отметить, что амери- 
канские популяции находятся намного южнее большинства исследованных европей- 
ских. 

Особенности формы раковины учитывали по принципу отклонения от «нормы» 
чаше всего встречающегося сочетания морфометрических показателей (Протасов, 
Горпинчук, 1997). В популяции 2 (оз. Нарочь) около 8% особей имели низкую рако- 
вину (отношение длины к высоте более 1,5), в Днепре — 3%, ау 12%, напротив, ра- 
ковина была высокой (длина/высота менее 1,5). Еще большей частота высокой рако- 
вины была в популяции оз. Волви —16%. Кроме того, здесь у 8% раковин отмечен 
признак тупоносости — резкое смещение верхушки раковины вперед. На фоне в це- 
лом малой изменчивости формы в других популяциях, раковины дрейссены оз. Волви 
очень изменчивы. В связи с этим следует отметить мнение Я. И. Старобогатова и 
С. И. Андреевой (1994) о том, что в Греции обитает всего 2 вида дрйессен — Дге155епа 
йеЦетка и О. ттог. Однако в значительной части имеющейся у нас выборки, ракови- 
ны ближе по очертаниям, например, к приводимой Я. И. Старобогатовым (1994) 
р. еа ађсһазіса. В то же время, О. Ѕігауег (1991), характеризуя европейскую часть 
ареала Р. роутогрйа, вполне определенно указывает и на ее присутствие в Греции. 
Мы склоняемся к мнению, что выборка из оз. Волви принадлежит популяции 
р. роутогрйа, однако следует отметить ее чрезвычайно большую изменчивость. В свя- 
зи с этим можно заметить, что некоторые выборки, например, 8 (оз. Маарсевен), 
9 (оз. Мозель), совершенно не обладают изменчивостью формы, в то время как дру- 
гие (из р. Днепр, оз. Волви) имеют большую изменчивость. 

За относительно небольшой период времени ареал дрейссены значительно рас- 
ширился (ІоЯіапѕКкіу, 1993). Имеются работы, в которых проведено сравнение фено- 
типов европейских и североамериканских популяций РБ. роутотрйа (Зтигпоуа, 
Віосһіпо, Міпоргаӣоу, 1993; Биочино, 1994). Литературные и наши данные указывают 
на южноевропейские популяции дрейссены как наиболее вероятный источник проис- 
хождения северо-американских популяций. 

Как было показано ранее (Протасов, 1998), при сравнении средне-днепровских и 
южноукраинских популяций коэффициент меланизации к югу значительно снижает- 
ся. Для западноевропейских популяций также отмечена сходная тенденция. Однако 
североамериканские популяции, самые южные из всей нашей выборки, по степени 
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меланизации были на уровне европейских. а одна (13) имела один из наибольших 
коэффициентов меланизации — 0,604. Как было показано нами (Протасов, 1998), 
интенсивность окраски может довольно значительно изменяться даже в пределах 
сравнительно небольшой системы озер. 

Окраска раковины двустворчатых моллюсков формируется в известковом слое 
клетками края мантии (Попов, 1990). У дрейссены (рис. 1) 2 основных направления 
формирования рисунка, что делает его достаточно сложным и разнообразным. Име- 
ются данные о сложной генетической обусловленности рисунка раковины (Ме\мкиК, 
1980) и ее цвета (Столбова, Пиркова, Ладыгина, 1996). Таким образом, рисуночный 
фенотип может быть основой для сравнения различных популяционных групп, их 
взаимосвязей, поскольку является не случайным набором элементов, а обусловлен 
генетически и связан с факторами среды. 

Большая изменчивость, разнообразие рисуночного фенотипа — лишь часть той 
разнокачественности популяций, которая, по словам А. И. Шилова (1984), в пределах 
общего видового ареала выступает как «гарантийный механизм» устойчивости вида в 
целом и лежит в основе чрезвычайно высокой способности Рреіѕѕепа роутогрйа к 
расширению ареала. 
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